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RESUMEN
El comportamiento de forrajeo de los polinizadores es determinado por las caracterı́sticas florales de las plantas, las
cuales tienden a influenciar el comportamiento de los visitantes florales para mejorar la eficiencia de la polinización.
Sin embargo, se conoce poco acerca del efecto de la distribución espacial de las plantas sobre los movimientos de los
polinizadores y sus consecuentes tasas de visita floral; particularmente para los bosques tropicales. Por lo tanto, se
evaluó la importancia relativa de la distribución espacial de la oferta floral, de las caracterı́sticas florales y de factores
ambientales sobre las tasas de visita de los polinizadores. Para lo cual se determinaron los movimientos de escarabajos
del género Cyclocephala entre plantas de la especie Xanthosoma mafaffa (Araceae) en un bosque seco tropical. Además,
se realizaron mediciones de diferentes caracterı́sticas de las inflorescencias y de la temperatura de la cámara de la
inflorescencia. Se encontró que la temperatura de la cámara de la inflorescencia siempre fue entre 1oC a 3oC superior a la
temperatura ambiental. El movimiento de los polinizadores entre las inflorescencias no fue aleatorio ni estuvo restringido
a las plantas que estaban más cercanas. Las inflorescencias que se encontraron a una mayor altura y que presentaron
una temperatura mayor de la cámara presentaron un mayor número de visitas de escarabajos. Estos resultados sugieren
que el flujo de polen entre plantas y por ende la estructura genética de la población pueden verse afectados debido a la
naturaleza no aleatoria de los movimientos de los polinizadores, generando consecuencias evolutivas.
Palabras clave: Anidamiento, Cyclocephala, distribución espacial, ecologı́a, modularidad, mutualismo, polinización,
Xanthosoma mafaffa.
ABSTRACT
Foraging behavior of pollinators is often determined by floral traits of plants, which tend to influence the behavior of
floral visitors to improve pollination efficiency. However, the effect of spatial distribution of plants on the movement of
pollinators and their consequent rates of floral visitation is poorly known; particularly in tropical forests. Therefore, we
assessed the relative importance of spatial distribution of floral resources, inflorescence traits and environmental factors
on visitation rates of pollinators. Thus, we determined movements of beetles of the genus Cyclocephala among plants of
Xanthosoma mafaffa (Araceae) in a tropical dry forest. In addition, we measured inflorescence traits and the temperature
of the floral chamber. We found that the temperature of the floral chamber was always between 1oC and 3oC higher than
the environmental temperature. Additionally, movement of pollinators between the inflorescences was neither random
nor restricted to the closest plants. Finally, inflorescences that were tall and that had a high floral chamber temperature
showed a high beetle visitation. Therefore, results suggest that pollen flow between plants and genetic structure of the
plant population can be affected due to the non-random nature of the movement of pollinators, which can generate
evolutionary consequences.
Key words:Nesting, Cyclocephala, spatial distribution, ecology, modularity, mutualism, pollination, Xanthosoma mafaffa.
INTRODUCCIÓN
Las interacciones mutualistas planta-animal involucran
un impacto reproductivo de la población animal sobre
la población de plantas (polinización, dispersión de
semillas) y un impacto nutricional recı́proco de las
plantas (néctar, polen, pulpa de fruta) en la población
animal; lo cual probablemente tenga consecuencias
demográficas para las especies participantes (Vázquez
et al. 2012). Las interacciones entre una planta y sus
polinizadores también ejercen gran influencia en sus
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adaptaciones morfológicas y fisiológicas (Chartier
et al. 2014). Las angiospermas han desarrollado una
amplia gama de estrategias reproductivas, relacionadas
con la influencia de la morfologı́a y fenologı́a de las
flores sobre el comportamiento de los polinizadores.
Este comportamiento es determinado a menudo por
las caracterı́sticas florales de las plantas (por ejem-
plo; cantidad y calidad de la recompensa, morfologı́a
floral, la altura de la planta, orientación de las flores,
entre otras), las cuales tienden a mejorar la eficien-
cia de la polinización (Tang et al. 2007). Aunque las
flores pueden recibir una amplia gama de visitantes,
los miembros de sólo uno o dos grupos principales;
usualmente del mismo orden taxonómico, actúan co-
mo vectores efectivos (Bawa 1990). Por lo tanto, un
polinizador efectivo es el vector de polen primario para
una determinada especie de planta o para un grupo de
especies de plantas.
Las tasas de visita de los polinizadores dependen de
factores intrı́nsecos y extrı́nsecos a la planta. El atrac-
tivo de la planta para los polinizadores puede verse
afectado por atributos intrı́nsecos tales como la morfo-
logı́a floral, la calidad y cantidad de las recompensas
de los polinizadores y el tamaño de las exposiciones
florales (Garcı́a-Robledo et al. 2005). Por otro lado,
el número de visitas está relacionado con la distancia
entre las plantas. Aunque esta distancia es en última
instancia limitada por la densidad de población de las
plantas, la cual se altera por el tiempo y la duración
de la floración (Heinrich y Raven 1972). El clima
también puede ser un determinante importante, ya que
las bajas temperaturas pueden disminuir la actividad
de los polinizadores (Méndez y Dı́az 2001). Por otra
parte, la frecuencia de visitas a las plantas es un de-
terminante clave del éxito reproductivo de las plantas.
Algunos estudios han encontrado una reducción en el
número de visitas y producción de frutos cuando la
oferta floral disminuye, pero otros no han encontrado
ningún efecto (Berjano et al. 2006). Además, se han
documentado los efectos negativos de los tamaños
poblacionales pequeños y el aislamiento sobre la fe-
cundidad de las especies de plantas con sistemas de
reproducción diversos (Ward y Johnson 2005, Kolb
y Lindhorst 2006, Morgan et al. 2013). Los patrones
de distribución espacial (a diferentes escalas) son de
fundamental importancia para el éxito reproductivo de
las plantas, esta relación es mediada por las respuestas
comportamentales de los animales (Internicola et al.
2006, Somme et al. 2014).
Entender los factores que determinan el movimien-
to de los animales es fundamental para la ecologı́a
animal, ya que proporciona la base para una mayor
exploración de los mecanismos que afectan procesos
a nivel individual y poblacional. Los movimientos de
los animales corresponden con respuestas fisiológicas
y conductuales, influenciadas por la forma en que los
individuos interactúan y perciben su entorno biótico
y abiótico (Finn et al. 2014). Independientemente de
la escala, la cuantificación de los movimientos de los
animales puede conducir a percepciones significativas
de los fenómenos que configuran la evolución de las
historias de vida (Finn et al. 2014). La distribución
espacial de las poblaciones de plantas puede influir
en el éxito reproductivo a través de la respuesta de
los polinizadores a la densidad y presentación floral
(Young 1988, Kunin 1997, Essenberg 2013). Adicio-
nalmente, el éxito reproductivo puede variar entre
las especies vegetales debido a las diferencias en la
capacidad de sus polinizadores para moverse entre
las plantas (Somanathan y Borges 2004). Por lo tanto,
el éxito reproductivo de las plantas aisladas podrı́a
verse comprometido por la reducción de las visitas de
polinizadores, especialmente si los polinizadores son
voladores débiles (Somanathan y Borges 2004). Sin
embargo, se conoce poco acerca de los patrones de mo-
vimiento de los polinizadores y sus consecuentes tasas
de visita en poblaciones de plantas; particularmente
para los bosques tropicales.
Por lo tanto, se investigó cómo la influencia de factores
bióticos y abióticos afectan la interacción entre una
planta y sus polinizadores en un bosque andino. En
particular, se determinó la importancia relativa de la
distribución espacial de la oferta floral sobre las tasas
de visita de los polinizadores. Para lo cual se evaluó el
movimiento de escarabajos del género Cyclocephala
(Dynastinae) entre plantas de una especie de Xanthoso-
ma (Araceae) en un bosque seco tropical Colombiano.
Se espera que los escarabajos se movieran a las flores
disponibles más cercanas, y que el número de escara-




El área de estudio correspondió a un fragmento de
bosque seco tropical ubicado en la vereda La Reforma,
corregimiento Los Andes (Municipio de Cali), Colom-
bia. Especı́ficamente, los muestreos se realizaron en
la finca “La Cabaña” y zonas aledañas (coordenadas
3o23’47”N, 76o34’39”W: entre los 1200-1300 msnm).
La zona está localizada en la vertiente oriental de la
Cordillera Occidental de Los Andes de Colombia den-
tro de la formación de bosque seco pre-montano. La
vegetación de la zona está constituida principalmente
por bosque natural secundario en la parte baja y en la
parte más alta bosque primario y bosques de transición.
La zona de estudio presenta un clima templado frı́o con
3
un patrón bimodal de lluvias, con picos en abril-mayo
y el otro en octubre-noviembre. Las precipitaciones
en la zona varı́an entre los 900 mm/año y los 2000
mm/año; la temperatura media es de 20oC y fluctúa
entre los 13oC-34oC.
Sistema de estudio
Las plantas terrestres del género Xanthosoma (Ara-
ceae) son relativamente comunes en el sotobosque de
los Andes colombianos. La inflorescencia del género
Xanthosoma se compone de un espádice compuesto
de flores pistiladas en la base, un cinturón de flores
estériles ofrecido como recompensa para los poliniza-
dores en el medio y las flores estaminadas se ubican
en la parte superior (Figura 1). Antes de la apertura,
la inflorescencia se encuentra dentro de una bráctea
(espata); durante la antesis, la parte superior de la
espata se abre y expone la zona de estaminación del
espádice. El área basal de la espata permanece cerrada,
formando una cámara espaciosa que encierra las flores
pistiladas y estériles (Garcı́a-Robledo et al. 2004).
Figura 1. Estructura del espádice de una inflorescen-
cia de Xanthosoma. Tomado de International Aroid
Society, Inc.(Beath 2001).
Las inflorescencias duran dos noches y en algunas
especies se presenta protoginia (Valerio 1988), pasan-
do de la fase pistilada que atrae a los polinizadores
en la noche que se abre, a una fase estaminada en la
segunda noche, cuando se dispersa el polen. Cuando la
inflorescencia se abre, produce calor y libera un olor
dulce que atrae a sus polinizadores, escarabajos del
género Cyclocephala (Dynastinae). Los escarabajos
llegan cubiertos con polen de otra inflorescencia y
permanecen en el área basal de la espata (cámara flo-
ral) durante 24 horas, polinizando las flores pistiladas
y alimentándose en el área estéril del espádice. En
la segunda noche, los polinizadores salen del tubo y
caminan sobre las flores estaminadas cubriéndose de
polen nuevo y volando posteriormente a una inflores-
cencia recientemente abierta, transfiriendo el polen a
las flores de esta (Garcı́a-Robledo et al. 2004).
Trabajo de campo
Los muestreos se realizaron durante un periodo de
18 semanas consecutivas entre noviembre de 2017 y
marzo de 2018 entre las 10:00 h y las 15:00 h.
Caracterı́sticas de las plantas
Se identificaron los diferentes parches de Xhantosoma
mafaffa presentes en la zona de estudio, se registró
la posición geográfica de estos con la ayuda de un
GPS y se contabilizaron las plantas presentes en cada
uno de los parches. Las plantas fueron marcadas con
números consecutivos y revisadas diariamente con el
fin de ubicar las inflorescencias antes de la antesis;
posteriormente, se midió la altura a la cual se encon-
traban cada una de las inflorescencias abiertas con
respecto al suelo. Adicionalmente, se midió el largo
de la espata que forma la inflorescencia; el ancho, el
alto y la profundidad de la cámara de la inflorescencia;
el ancho y la profundidad de la boca de la cámara
de la inflorescencia y finalmente la longitud total de
la inflorescencia, de cada una de las inflorescencias
evaluadas. Adicionalmente, para caracterizar la varia-
ción en temperatura por parte de las inflorescencias,
se registró continuamente la temperatura de la cámara
de algunas inflorescencias (seleccionadas al azar) en
intervalos de 1 minuto durante 48 horas con un data-
logger EasyLog USB. Este procedimiento se repitió
diariamente en plantas diferentes durante el periodo
de muestreo. Finalmente, se registró la temperatura
ambiental; la cual fue monitoreada continuamente
con un dattalogger Elitech RC-4HC a intervalos de 1
minuto durante 48 horas.
Movimiento de los polinizadores
En las plantas, que presentaron inflorescencias abiertas,
se revisó la presencia de escarabajos polinizadores. La
extracción de los polinizadores se realizó por medio de
la agitación de las inflorescencias, con el fin de generar
perturbación por el movimiento y ası́ obligarlos a salir
de la cámara de la inflorescencia. Una vez extraı́dos,
cada escarabajo fue marcado en los élitros con números
consecutivos realizando perforaciones con un alfiler
entomológico No. 3, para evitar daño en las alas los
élitros fueron levantados con una pinza entomológica
suave. Adicionalmente, los escarabajos fueron sexados
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con base en la presencia de garras protarsales y en el
ancho de los protarsos de las patas delanteras, pues los
machos tienen los tarsos anteriores engrosados y pre-
sentan una uña mayor robusta y fuertemente arqueada,
por otro lado las hembras tienen el epipleurio elitral
ampliado cerca de los lados del abdomen (Gasca-Álva-
rez y Deloya 2016). Una vez marcados y sexados los
polinizadores fueron reintroducidos nuevamente a la
inflorescencia de la cual fueron extraı́dos. Este procedi-
miento se realizó en horas de la mañana, debido a que
la actividad de los polinizadores durante este horario es
baja y son fáciles de manipular. Diariamente, durante
el periodo de muestreo, se revisaron todas las plantas
marcadas y este procedimiento fue repetido en todas
las inflorescencias abiertas encontradas.
Análisis de datos
Correlación entre la distancia entre plantas y el mo-
vimiento de los polinizadores
Debido a que todas las plantas no produjeron inflo-
rescencias al mismo tiempo, se dividió el tiempo de
muestro en cuatro temporadas; las cuales fueron defi-
nidas con base en la tasa de floración que presentaron
las plantas, tomando como final de temporada cuan-
do la tasa de floración disminuı́a durante varios dı́as
consecutivos. Posteriormente, para evaluar el efecto de
la distancia entre plantas sobre el movimiento de los
polinizadores se realizaron pruebas de Mantel (Mantel
1967), las cuales evaluaron la correlación entre las
matrices de distancias entre plantas y la matriz de
movimiento de polinizadores entre las plantas.
Grado de anidamiento y modularidad
Los registros de visitas por parte de los polinizadores
a las plantas forman una red compleja de interacción,
por lo cual se evaluaron los patrones de movimiento de
los polinizadores a través de la estimación del grado
de anidamiento y de modularidad. Para lo cual se
organizaron los datos en una matriz de interacción
entre escarabajos y plantas, ubicando las plantas en las
filas y los polinizadores en las columnas, registrando
ası́ el número de visitas de cada polinizador a cada
inflorescencia de cada planta.
Se estimó el grado de anidamiento de las interacciones
obtenidas, basada en el ı́ndice de Superposición y Dis-
minución de Relleno (NODF). Los valores de NODF
oscilan entre 0 (sin jerarquización) y 100 (anidación
perfecta). El valor de NODF fue calculado a partir
de un procedimiento de remuestreo generando 1000
matrices aleatorias a partir de la matriz original con el
algoritmo de Patefield (1981) implementado en la fun-
ción r2dtable en el software estadı́stico R versión 3.4.1
(R Core Team 2013); este algoritmo fija los totales
marginales para distribuir las interacciones y producir
redes en las que todas las especies están asociadas al
azar. A partir de los valores de NODF obtenidos para el
anidamiento, con las matrices aleatorias, se generaron
intervalos de confianza del 95 % y se consideró una
red como anidada si el NODF observado no se incluyó
en ese intervalo de confianza.
Los grupos de polinizadores y plantas con conexiones
más estrechas entre sı́ que con el resto del gráfico
se denominan módulos. En particular, para evaluar
la hipótesis de qué grupos de escarabajos visitan las
mismas plantas, se evaluó la modularidad por medio
del algoritmo QuaBiMo (Dormann y Strauss 2014)
implementado en el programa R (R Core Team 2013).
QuaBiMo es un algoritmo para identificar módulos
en redes cuantitativas bipartitas (o de dos modos). El
ı́ndice Q varı́a desde 0 (red aleatoria sin módulos)
hasta 1 (modularidad máxima) (Dormann y Strauss
2014). Con el fin de evaluar la significancia del ı́ndice
Q, se generaron 1000 matrices aleatorias a partir de
la matriz original con un procedimiento de bootstrap
utilizando el algoritmo de Patefield (1981) como antes.
Las estimaciones de modularidad se evaluaron calcu-
lando intervalos de confianza del 95 % para los valores
Q generados a partir de las matrices aleatorias, y con-
siderando una red como modular si el Q observado
no estaba incluido en el intervalo de confianza de los
valores aleatorios.
Efecto de las caracterı́sticas de la inflorescencia so-
bre la tasa de visita de los polinizadores a las plantas
Con el fin de caracterizar y resumir la variación en
las caracterı́sticas de las inflorescencias en unas pocas
variables no-correlacionadas, se realizó un análisis de
componentes principales con las variables: altura de
la inflorescencia con respecto al suelo, ancho cámara
de la inflorescencia, altura cámara de la inflorescencia,
profundidad cámara de la inflorescencia, ancho boca
de la cámara de la inflorescencia, profundidad boca
de la cámara de la inflorescencia, altura espata de la
inflorescencia y longitud total de la inflorescencia. Pos-
teriormente, se evaluó el efecto de las caracterı́sticas
de las inflorescencias (PC1 y PC2), la temperatura de
la cámara y el dı́a desde la apertura de la inflorescencia
sobre la tasa de visita de los polinizadores (número de
escarabajos en la inflorescencia) a las plantas a través
de un modelo lineal generalizado mixto (GLMM), con
distribución de errores Poisson y con efectos aleatorios
de la planta y la inflorescencia. Para la estimación de
los parámetros se utilizó un enfoque bayesiano a partir
de Cadenas de Markov de Monte Carlo (MCMC) con
el paquete estadı́stico MCMCglmm (Hubin y Storvik
2018). Los modelos lineales generalizados mixtos
permiten analizar diferentes tipos de variables de res-
puesta, modelando simultáneamente el valor esperado
del fenómeno estudiado y su variabilidad (Somme et al.
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2014). En particular, permiten modelar experimentos
en presencia de observaciones no independientes.
RESULTADOS
La población de estudio estuvo compuesta por 55
plantas de la especie Xanthosoma mafaffa distribuidas
en seis zonas (Figura 2), la cuales produjeron un total
de 220 inflorescencias durante el periodo de muestreo
(Figura 3a). Las plantas fueron visitadas por 1150
escarabajos polinizadores pertenecientes a dos espe-
cies del género Cyclocephala, de los cuales el 85.4 %
pertenecı́an a la especie C. aff. epistomalis (Figura
3b) y el 14.6 % pertenecı́an a la especie C. aff. mela-
nocephala (Figura 3c). El 60.4 % de los individuos
fueron machos y el 39.6 % eran hembras; del total
de machos capturados el 83.9 % pertenecieron a C.
aff. epistomalis y el 16.1 % a C. aff. melanocephala,
mientras del total de hembras capturadas el 87.7 % per-
tenecı́an a C. aff. epistomalis y el 12.3 % pertenecı́an
a C. aff. melanocephala. El 55.1 % de los escarabajos
fueron recapturados como mı́nimo una vez y como
máximo 20 veces, siendo un mayor porcentaje de ma-
chos recapturados (67.8 %) con respecto a las hembras
(32.2 %). Finalmente, el 83 % del total de machos
recapturados pertenecieron a C. aff. epistomalis y el
17 % pertenecı́an a C. aff. melanocephala; del total de
hembras recapturadas el 88.2 % pertenecı́an a C. aff.
epistomalis y el 11.8 % a C. aff. melanocephala.
Figura 2. Imagen satelital del área de estudio ubicando
la distribución de las seis zonas de muestreo ubicadas
en la vereda La Reforma, Municipio de Santiago de
Cali, Colombia.
Figura 3. Especies de estudio. a) Inflorescencia de la
planta Xanthosoma mafaffa; b) Polinizador Cyclocep-
hala aff. epistomalis; c) Polinizador Cyclocephala aff.
melanocephala.
A partir de los datos ambientales registrados se observó
que la temperatura en la cámara de la inflorescencia
aumenta a medida que comienza la apertura de la
inflorescencia en horas de la mañana, alcanzando su
máximo valor cuando están completamente abiertas
entre las 17:00 h y las 19:00 h. La temperatura en la
cámara de la inflorescencia (TC) siempre fue superior
a la temperatura ambiental (TA) aproximadamente
entre 1oC y 3oC, percibiéndose una mayor diferencia
entre estas temperaturas a partir de las 15:00 h hasta las
23:00 h y una menor diferencia entre las temperaturas
en horas de la mañana entre las 09:00 h hasta las 11:00
h (Figura 4).
Movimiento de los polinizadores
El test de Mantel evidenció que no hay un efecto de
la distancia entre plantas sobre el movimiento de los
polinizadores debido a que las correlaciones entre las
matrices, en cada una de las temporadas, no fueron
significativas (Tabla 1), lo cual indica que los poliniza-
dores no tienden a visitar a las plantas más cercanas.
La distribución de las visitas de los escarabajos a las
plantas no fue anidada puesto que el valor observado
del NODF (13.55) está incluido dentro del intervalo de
confianza del modelo nulo (IC 95 %: 13.05 – 14.08).
Lo cual indica que un grupo de escarabajos tiende a vi-
sitar las inflorescencias más atractivas (muchas visitas)
y otro grupo las menos atractivas (pocas visitas). Por
otro lado, se encontró que la distribución de las visitas
de los escarabajos presentó un patrón modular debido
a que el ı́ndice Q estimado (0.48) no estuvo incluido
dentro del intervalo de confianza del modelo nulo (IC
95 %: 0.32 – 0.33). Por lo tanto, grupos de poliniza-
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dores tienden a moverse entre grupos particulares de
plantas, lo cual forma una estructura modular.
Figura 4. Variación horaria de la temperatura prome-
dio en la cámara de la inflorescencia de Xanthosoma
mafaffa (azul) y la temperatura ambiental promedio
(rojo) durante un periodo de 24 horas.
Tabla 1. Evaluación del efecto de la distancia entre
inflorescencias sobre el movimiento de los poliniza-
dores durante cuatro temporadas (T1 a T4) usando la
prueba de Mantel. Mantel-r: valor de correlación entre






Efecto de las caracterı́sticas de la inflorescencia so-
bre la tasa de visita de los polinizadores a las plantas
El resultado del análisis de componentes principales
indicó que el primer componente principal (PC1) re-
presentó la altura de la inflorescencia y contuvo el
91 % de la variación en los datos; mientras el segundo
componente (PC2) representó la longitud total de la
flor y contuvo el 7 % de la variación total (Tabla 2). Por
lo tanto, los dos primeros componentes se utilizaron
con el fin de caracterizar y resumir la variación en las
caracterı́sticas de las inflorescencias. A partir del mode-
lo mixto que incluyó el efecto de todos los factores, se
identificó un efecto por parte del componente principal
1 (altura de la inflorescencia, p = 0.048) y la tempe-
ratura interna de la cámara (p = 0.098) (Tabla 3). De
acuerdo con este modelo, aquellas inflorescencias que
se encontraron a una mayor altura y que presentaron
una temperatura mayor de la cámara presentaron un
mayor número de visitas de escarabajos (Figuras 5 y
6). Por otra parte, el componente principal 2 (longitud
total de la inflorescencia, p = 0.637) y el dı́a desde la
apertura no influyeron en el número de visitas de los
polinizadores (Tabla 3). Finalmente, si hubo un efecto
de la planta y la inflorescencia sobre la visita de los
polinizadores, debido a que los intervalos de confianza
para los efectos aleatorios fueron mayores a cero para
planta (IC 95 %: 1.00 – 1.14) y para inflorescencia
(IC 95 %: 1.00 – 1.31), lo que indica que hay plantas
e inflorescencias que consistentemente atrajeron más
polinizadores con respecto a las demás.
Tabla 2. Cargas de los factores para los dos primeros
componentes principales del análisis de las caracterı́sti-
cas de las inflorescencias de Xanthosoma mafaffa. Al-
tura de la inflorescencia con respecto al suelo (Alt-In),
ancho cámara de la inflorescencia (An-C), altura cáma-
ra de la inflorescencia (Alt-C), profundidad cámara
de la inflorescencia (Pr-C), ancho boca de la cámara
de la inflorescencia (An-B), profundidad boca de la
cámara de la inflorescencia (Pr-B), altura espata de la
inflorescencia (Alt-Sp) y longitud total de la inflores-
cencia (LT). PC1: primer componente principal, PC2:
segundo componente principal.
PC1 PC2
Alt In 0.9417 0.3342
An C 0.0373 -0.0402
Alt C 0.0797 -0.2203
Pr C 0.0389 -0.0489
An B 0.0119 -0.0085
Pr B 0.0176 -0.0136
Alt Sp 0.1838 -0.5587
LT 0.2636 -0.7234
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Tabla 3. Coeficientes (e intervalos de confianza) del modelo lineal generalizado mixto para determinar los factores que
afectan el movimiento de los polinizadores entre las inflorescencias de Xanthosoma mafaffa. Los factores utilizados
fueron la temperatura de la cámara de la inflorescencia (TC), la altura de la inflorescencia representada por el componente
principal 1 (PC1), la longitud total de la inflorescencia representada por el componente principal 2 (PC2) y los dı́as desde
la apertura de la inflorescencia (Dı́a2 y Dı́a3). Los factores aleatorios correspondieron a la planta y a la inflorescencia.
i-95 %IC: lı́mite inferior del intervalo de confianza, s-95 %IC: lı́mite superior del intervalo de confianza. p = valor p de
la prueba.
Coeficiente i-95 %IC s-95 %IC p
Intercepto 0.51 0.02 9.92 0.66
TC 1.62 1.01 11.19 0.10
PC1 1.53 1.02 10.96 0.05
PC2 1.50 0.95 10.98 0.64
Dı́a2 1.36 0.54 11.35 0.51
Dı́a3 1.42 0.26 13.45 0.88
Figura 5. Relación entre el componente principal uno
(altura de la inflorescencia) y el total de polinizado-
res en la cámara de la inflorescencia de Xanthosoma
mafaffa. La lı́nea roja representa la predicción del Mo-
delo Lineal Generalizado Mixto, mientras la lı́nea azul
representa el intervalo de confianza (95 %) de la pre-
dicción.
Figura 6. Relación entre la temperatura en la cámara
de la inflorescencia de Xanthosoma mafaffa y el total
de polinizadores. La lı́nea roja representa la predicción
del Modelo Lineal Generalizado Mixto, mientras la
lı́nea azul representa el intervalo de confianza (95 %)
de la predicción.
DISCUSIÓN
La temperatura de la inflorescencia de Xanthosoma
mafaffa siguió las variaciones de la temperatura am-
biental, pero la temperatura dentro de la cámara de
la inflorescencia siempre fue superior a la temperatu-
ra ambiental. Adicionalmente, los polinizadores no
tienden a visitar las inflorescencias de las plantas más
cercanas y la distribución de sus visitas no es aleatoria.
Finalmente, el número de escarabajos polinizadores
en las inflorescencias de las plantas de la especie X.
mafaffa estuvo determinado por la altura de la inflo-
rescencia y la temperatura dentro de la cámara de la
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inflorescencia. Los resultados sugieren que la natura-
leza no aleatoria del movimiento de los polinizadores
puede tener consecuencias evolutivas para la población
de X. mafaffa al afectar el flujo del polen entre plantas
y por tanto la estructura genética de la población.
De acuerdo con lo esperado, la temperatura dentro
de la cámara de las inflorescencias de X. mafaffa fue
superior a la temperatura ambiental entre 1oC y 3oC.
Las especies del género Xanthosoma, aumentan la
temperatura de la cámara de la inflorescencia como
efecto de la exposición de las flores femeninas del
espádice (protoginia) (Garcı́a-Robledo et al. 2004,
2005, Milet-Pinheiro et al. 2017), la cual puede alcan-
zar temperaturas de hasta 42oC en algunas especies
de Xanthosoma. El calentamiento de las flores (ter-
mogenia) se ha registrado en 11 familias de las 450
familias de angiospermas, siendo la familia Araceae
la que más especies termogénicas presenta (Luo et al.
2010). El patrón de producción de calor varı́a entre
las flores de diferentes especies termogénicas debido
a que la producción de calor varı́a durante el dı́a de
acuerdo con fases especı́ficas del desarrollo floral. Las
flores termorreguladoras muestran una relación inversa
entre la temperatura ambiente y la tasa metabólica,
lo que les permite mantener una temperatura interna
relativamente estable en un rango de temperaturas am-
bientales. (Schimpf et al. 2017). En las inflorescencias
de las aráceas la cámara alcanza temperaturas de hasta
3oC más que la temperatura ambiente, seguido por la
liberación intensa de compuestos orgánicos volátiles,
que atraen a los polinizadores (Young 1988).
Contrario a lo que se esperaba, se encontró que los
escarabajos polinizadores no visitaron las inflorescen-
cias que se encontraban más cercanas, es decir, no
se presentó una correlación negativa de la distancia
entre inflorescencias y las visitas de los polinizadores.
Los escarabajos del género Cyclocephala exhiben
una polinización del tipo ”vecino más cercano”, en la
cual se desplazan a la inflorescencia de fase femeni-
na receptiva (protoginia) más cercana (Young 1988).
Por lo cual, otras especies del género Xhantosoma si
presentan una relación significativa entre la distancia
entre las inflorescencias y el número de visitas de
sus polinizadores (Garcı́a-Robledo et al. 2004). Sin
embargo, la selección de la inflorescencia más cerca-
na puede depender de la densidad de inflorescencias.
A bajas densidades, los escarabajos se mueven a la
inflorescencia más cercana; a densidades más altas,
varias inflorescencias disponibles en distancias cortas,
los escarabajos no se mueven necesariamente a la más
cercana (Garcı́a-Robledo et al. 2004). Por lo tanto, el
movimiento de los polinizadores entre las inflorescen-
cias en el presente estudio pudo estar afectado por la
tasa de floración de las plantas, ya que no todas las
plantas de la población florecieron al mismo tiempo,
interfiriendo ası́ en las visitas de los polinizadores.
Por otro lado, los patrones de visita de los escarabajos
a las plantas indicaron que los movimientos de los es-
carabajos entre las inflorescencias no fueron aleatorios.
La estructura no anidada en la distribución de visitas a
las plantas indica que las inflorescencias más atracti-
vas (con más visitas de escarabajos) fueron visitadas
por aquellos escarabajos que más registros presen-
taron durante el muestreo, mientras que las plantas
con inflorescencias menos atractivas recibieron visitas
por parte de los polinizadores que menos registros
presentaron. Adicionalmente, la distribución de las
visitas de los escarabajos a las plantas de X. mafaffa
fue modular, lo que indica que existe un grupo de
escarabajos polinizadores que se asocian con grupos
de plantas determinados. Por lo tanto, el movimiento
de los polinizadores estuvo restringido a un núme-
ro determinado de plantas, lo que indica que todas
las plantas no presentan la misma probabilidad de
interactuar entre ellas, generando ası́ consecuencias
importantes para la estructura genética de la pobla-
ción de X. mafaffa. Esto sugiere que los escarabajos
tienen diferentes capacidades sensoriales o diferentes
preferencias florales y/o que el movimiento de los po-
linizadores entre las inflorescencias está influenciado
por ciertas caracterı́sticas de las plantas que las hacen
más atractivas.
De acuerdo con lo esperado, las inflorescencias que pre-
sentaron una temperatura mayor dentro de la cámara
presentaron un mayor número de escarabajos visitantes.
Se ha encontrado que los polinizadores de las plan-
tas de la familia Araceae generalmente son atraı́dos
por sustancias quı́micas volátiles producidas por las
inflorescencias (Garcı́a-Robledo et al. 2004). La vola-
tilización de las fuertes fragancias producidas por el
calentamiento de las inflorescencias es importante para
atraer a los escarabajos polinizadores desde distan-
cias grandes (Gottsberger y Silberbauer-Gottsberger
1991). Posteriormente, estos estı́mulos olfativos son
reemplazados a corta distancia por señales visuales, y
los escarabajos se orientan hacia las flores (o inflores-
cencias) de color claro que se encuentren más visibles
(Gottsberger et al. 2012). La exhibición visual y olfati-
va de las flores incluye, por lo tanto, los rasgos florales
que desempeñan los papeles más importantes en la
atracción de los polinizadores. Por otro lado, el am-
biente cálido dentro de la cámara de las inflorescencias
durante la primera noche, generado por la producción
de calor, les permite a los escarabajos gastar menos
energı́a para mantenerse calientes y realizar sus activi-
dades (Gottsberger et al. 2012); como por ejemplo, el
vuelo o la preparación del vuelo disminuyendo ası́ la
endotermia.
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Finalmente, de acuerdo con lo esperado las inflorescen-
cias que se encontraron a una mayor altura del suelo
presentaron un mayor número de escarabajos visitan-
tes que las de menor altura. En la orquı́dea Caladenia
huegelii, las flores de rango normal de altura, 20-30 cm,
fueron polinizadas más regularmente; mientras que las
avispas polinizadoras tenı́an dificultades para encontrar
flores de menos de 10 cm; por lo tanto, estas flores a
menudo eran pasadas por alto por los polinizadores
(Stoutamire 1983). La propagación del aroma floral
se efectúa gracias a factores ambientales e intrı́nsecos
de la flor como el tamaño de las fuentes (flores) y
su posición relativa al suelo (Farré-Armengol et al.
2013). Estos rasgos provocan diferentes eficiencias
en la detección y ubicación de la fuente de señal por
parte del polinizador. La dispersión de los olores se ve
favorecida en inflorescencias de mayor altura, debido a
que, una vez que las moléculas odorantes se evaporan
de una fuente, instantáneamente son transportadas por
las corrientes de aire (Riffell et al. 2009), los cuales
encuentran menos barreras de disipación a mayores
alturas en el sotobosque de los bosques secundarios.
La diversidad y el mantenimiento de los servicios de
polinización están siendo desafiados por el cambio
ambiental y la disminución de las poblaciones de plan-
tas y polinizadores. En tales circunstancias, un mayor
entendimiento de las interacciones entre las plantas y
sus polinizadores puede jugar un papel importante en
el avance de la ecologı́a básica, ası́ como en la con-
servación y manejo de las poblaciones silvestres. En
particular, los movimientos de los polinizadores permi-
ten comprender las consecuencias para el movimiento
del polen, el flujo de genes y los patrones de aparea-
miento (Mitchell et al. 2009). Los resultados indican
que existen caracterı́sticas que hacen más atractivas
a las inflorescencias por parte de los polinizadores y
que la distribución de las visitas de los escarabajos
presenta una estructura modular; ya que grupos de
polinizadores tendieron a moverse entre grupos de
plantas. Por lo cual los resultados sugieren que el
movimiento de los polinizadores entre las plantas no
es aleatorio, lo cual puede generar que los patrones
de apareamiento en la población de X. mafaffa no son
aleatorios. Esto es de importancia evolutiva porque el
apareamiento de individuos distintos resulta en éxitos
reproductivos diferentes (Partridge y Halliday 1984).
El éxito reproductivo diferencial, como una conse-
cuencia de selección, puede causar cambios en rasgos
morfológicos y comportamentales sobre los cuales se
basa el apareamiento no-aleatorio. Estas alteraciones
en los rasgos de la población pueden darse sı́: (1) existe
variación genética para los rasgos determinantes de
cuales individuos se aparean, y (2) el apareamiento no
aleatorio resulta en propagación diferencial de genes
(Partridge y Halliday 1984). Por lo tanto, los patrones
de movimiento de los escarabajos pueden afectar el
flujo genético entre individuos, el cual es crucial para
la reproducción de las plantas ya que determina el éxi-
to reproductivo y la estructura genética de la población.
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